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Abstract ^ Studies on angiosperm phylogeny have taken the characters of pollen grains into 
special account since good documentation on modern and fossil pollen morphology has become 
available. The diversified pollen types within angiosperms obey a limited number of evolutionary 
laws, and the successiformy and breviary are the most important morphological series. 

The successiformy is a evolutionary succession of pollen types: tricolpate-pericolpate-peripo- 
rate, which is linked to spherical pollen grains. The terminal form of successiformy, periporate 
types, might have been derived through a different process. viz. the spiralization of apertures. 

The breviary consists of a series of tricolpate-oblate to tricolporate-triporate pollen types, 
which includes markedly oblate form and angular-aperturate pollen grains with a particularly 
short polar axis. 

The series of successiformy is found in taxa of the order Centrospermales and some taxa 
of the Rosidae and Asteridae, while the breviary is widespread in many Rosidae and Amenti- 
ferae. 

These morphological series have been otherwise proved in regard to the evolutionary direc- 
tions by the reliable fossil data. . 

Key words Pollen morphology; Successiformy; Breviary; Aperturate spiralization; Phylog- 
eny; Aperture 


摘要 ”现代 被 子 植物 的 花粉 类 型 绝 大 部 分 可 以 归 和 人 两 大 形态 系列 一 连续 式 系列 和 短 轴 式 系 列 。 这 两 
个 系列 从 原始 到 进化 的 诸多 花粉 类 型 不 仅 存在 于 现代 植物 中 ， 而 且 地 层 中 的 化 石花 粉 也 揭示 出 类 似 的 
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演化 趋向 。 本 文 着 重 讨论 了 与 这 些 形态 系列 关系 较为 密切 的 一 些 植 物 类 群 ， 以 及 它们 在 系统 发 育 方 








面 的 意义 。 
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花粉 形态 的 研究 主要 包括 两 个 方面 ,一 是 萌发 孔 类 型 ,二 是 外 壁 结构 。 它 们 是 区 别 和 
鉴定 现代 或 古代 属 种 的 最 重要 的 形态 特征 。 目 前 ,大 量 花粉 形态 的 研究 表明 ,萌发 孔 类 型 








不 相同 的 花粉 有 时 可 以 存在 于 同一 个 科 、 属 或 种 内 ,甚至 在 个 别 情况 下 存在 于 同一 茶花 或 














花药 里 (如 Armeria mariti 








图 1 连续 式 系列 的 基本 花粉 类 型 。 
和 A 一 一 一 般 情况 (简单 孔 ); 
B 一 一 复合 孔 情 况 
Fig. 1 The principal pollen 
types of the successiformy. 
A-———simple-aperrurate con- 
dition; B——complex-aper- 
turate condition. 






































ma, Lythrum salicaria)o 而 另 一 些 不同 的 花粉 类 型 则 只 发 
生 在 不 相同 的 科 或 更 高 级 别 的 分 类 单元 中 。 与 此 相反 ， 一 
些 不 同类 群 的 植物 却 常常 含有 极其 相似 的 花粉 。 这 些 事实 
说 明 ， 同 一 类 群 中 花粉 形态 的 变异 很 可 能 具有 系统 发 育 上 
的 意义 ， 而 不 同类 群 中 花粉 形态 的 相似 性 可 能 体现 了 它们 
之 间 的 亲缘 关系 。 

根据 大 量 的 资料 和 花粉 形态 的 研究 ， 我 们 提出 以 下 两 
种 花粉 形态 系列 ， 并 将 指出 与 这 些 系列 关系 最 密切 的 植物 
类 群 以 及 它们 在 系统 发 育 方 面 的 意义 。 


一 、 连续 式 系 列 

连续 式 《Successiformy) 系列 是 Van Campo (1967) 
提出 的 ， 用 以 描述 三 沟 一 一 周 沟 一 一 周 孔 的 一 系列 花粉 类 
型 (图 1)。 所 有 类 型 均 为 简单 萌发 孔 ， 排 列 形式 由 赤道 分 
布 过 渡 到 整个 球体 均匀 分 布 ， 萌 发 孔 形状 由 长 形 到 圆 形 。 

所 谓 连续 式 是 因为 这 些 各 异 的 花粉 类 型 常常 连续 出 现 
在 同一 个 种 ,甚至 同一 杂 花 中 。 如 毛 萌 科 的 Caltha palu- 
stris 不 仅 含 有 三 沟 花 粉 ， 同 时 也 有 多 沟 和 周 孔 的 花粉 粒 。 
马 齿 苋 科 的 Claytonia virginica 也 有 类 似 的 情况 , 而 它 所 
含有 的 几 种 萌发 孔 类 型 即 代表 了 Claytonia R, 也 代表 了 
整个 科 的 所 有 类 型 。 属 一 级 萌发 孔 类 型 的 多 样 性 就 更 是 不 
HERT BRRR Meconopsis, EREK Anemone《 席 
以 珍 等 ,1964) 等 。 

























































































连续 式 系 列 在 石竹 目 各 类 花粉 中 体现 的 最 为 清楚 。 该 目 花粉 均 为 简单 萌发 孔 类 型 。 
正如 Wodehous (1935) 所 指出 的 “ 象 蔡 科 花粉 那样 圆 形 的 萌发 孔 实际 上 是 缩短 的 沟 ”。 
从 表 1 中 不 难看 出 ,石竹 目的 许多 科 均 包含 了 连续 式 的 三 种 主要 类 型 。 











一 个 自 为 跟 聚 目 , 其 花粉 靖 发 孔 的 排列 虽 不 象 石竹 目 那 么 规则 ,但 仍然 显示 出 连续 
式 中 的 花粉 形态 特征 。Layka(1976〉 曾 对 该 目 各 类 花粉 形态 进行 了 系统 的 研究 , 其 结论 











是 一 致 的 ( 表 2)。 























此 外 , 毛 工科 的 大 部 分 类 型 也 可 归 入 连续 式 系列 。 如 前 面 提 到 的 驴 瞳 草 属 (Caltha)、 


EEE (Anemone) 等 都 

















同时 具有 多 种 花粉 类 型 。 席 以 珍 等 (1964) 曾 研究 银 莲 花 属 几 
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*1 石竹 中 各 科 的 花粉 类 型 
Tab. 1 The pollen types in different families of Caryophyllales, 





石 管 目 各 科 名 称 fricolpate pericolpate periporate 





Aizoaceae * 
Molluginaceae 
Basellaceae 
Phytolaccaceae 
Portulacaceae 
Caryophyllaceae 
Nyctaginaceae 


* w ORO w * * * 


* w * * * 


Cactaceae 
Chenopodiaceae 








* * f * * * o 


Amaranthaceae 
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染色 体 数 目的 研究 还 表明 (Darlington et al.，1955), 基 数 n — 7 的 种 基本 上 均 为 三 沟 
花粉 ,而 n= 8 的 种 则 包含 了 三 沟 、 多 沟 、 散 沟 、 散 了 筷 等 类 型 。 

以 上 列举 的 植物 类 群 都 具有 典型 连续 式 的 花粉 类 型 ,其 萌发 区 呈现 为 简单 萌发 孔 ( 外 
萌发 孔 )。 然 而 另 一 些 具 周 孔 花粉 的 植物 类 和 群 还 同时 含有 复合 萌发 孔 (如 三 孔 沟 等 ), 如 蓝 
科 的 Polygonumo 无 论 是 典型 (石竹 日 ) 或 是 混合 型 ( 蓝 属 ), 它们 的 进化 形式 都 趋同 于 周 
和 孔 花 粉 。 具 周 孔 花粉 类 型 的 植物 类 群 还 有 : Podostemaceae, Linaceae, Zygophyllaceae, 
Geraniaceae 、Polemoniaceae 、Convolvulaceae 等 。 

以 上 众多 科目 与 石竹 目 在 花粉 形态 上 的 趋同 现象 是 显而易见 的 。 如 犀牛 儿 苗 科 的 
Viviana 与 石竹 科 的 Silene 就 具有 十 分 相似 的 周 孔 花粉 ,它们 的 外 壁 结构 亦 都 是 带 小 刺 
的 网 纹 。 属 内 不 同 种 之 闻 花 粉 形态 的 趋同 性 就 更 为 明显 ,如 葛 科 的 Froelichia, tA JLE 
科 的 Wendtia, Balbisia 等 。 

这 些 以 周 孔 为 进化 类 型 的 植物 类 群 绝 大 部 分 属于 草本 植物 ， 它 们 在 各 进化 阶段 中 的 
花粉 形态 变异 可 以 在 现代 植物 的 一 个 昌 以 至 一 个 花序 里 见 到 。 这 些 形态 变异 《 尤 指 萌发 
孔 类 型 ) 在 系统 发 育 方面 遵循 连续 式 定律 。 

1. 复合 萌发 孔 与 连续 式 系列 

上 述 花 粉 类 型 主要 涉及 简单 萌发 孔 ,而 在 许多 情况 下 ， 花 粉 的 沟 ( 外 萌发 孔 ) 和 和 孔 (内 
萌发 孔 ) 同 时 存在 , 即 所 谓 复合 萌发 孔 。 孔 沟 可 以 共同 沿 着 连续 式 的 方向 进化 ， 一 般 存 在 
如 下 阶段 三 沟 一 三 孔 沟 一 多 孔 沟 (或 每 沟 多 个 孔 ) 一 散 孔 沟 一 周 孔 。 

含 复合 萌发 孔 花粉 的 植物 类 群 中 ， 与 连续 式 系列 有 关 的 是 一 些 分 散 的 属 或 科 。 较 为 
清楚 的 如 天 载 科 的 Phyllanthus. 该 属 同时 含有 三 孔 沟 、 多 孔 沟 及 周 孔 等 类 型 (PEF, 
1984)o 该 属 染色 体 的 研究 还 表明 〈 天 opier，1967)， 具 二 倍 体 的 种 均 为 三 孔 沟 型 花粉 , 而 
四 们 体 的 种 则 常见 多 孔 沟 或 每 沟 含 多 孔 的 花粉 。 散 孔 沟 或 散 孔 类 型 一 般 均 出 现在 倍 性 较 
高 的 种 类 中 。 这 些 特征 从 另 一 个 侧面 说 明 , 无 论 是 简单 还 是 复合 戎 发 孔 ,它们 趋向 于 散 淘 
和 散 孔 的 进化 形式 是 一 致 的 。 

黄杨 科 的 Buxus 也 含有 多 种 花粉 类 型 《Kohler，1981)， 如 三 孔 沟 类 型 (B. muelle- 
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*2 团聚 旦 两 个 科 中 某 些 融 的 花粉 类 型 。 


Tab. 2 The pollen types in some genera of two families of Papaverales. 


植物 属 名 tricolpate pericolpate periporate 





Papaveraceae 
Chelidonium 
Glaucium 
Canbya 
Hesperomecon 
Meconella 


Platystemon 


*o* G& * * w * 


Romneya 
Arctomecon 
Dendromecon 
Papaver 
Hylomecon 
Dicranostigma 
Argemone 


Coreanomecon 


* w w % * * * * 


Meconopsis 
Eschscholszia 
Petromecon 


w * * &* * 9 * * 
* 


Hunnemannia 
Sanguinaria 
Eomecon 
Stylophorum 
Macleaya 


Bocconia 


*oR * * * * 


Roemeria 
Fumariaceae 
Dicentra * 
Corydalis 
Adlumia 
Phacocapnos 
Cystocapsos 
Sarcocapnos 


Ceratocapnos 


*o* w o o * % 


Discocapnos 
Rupicapnos 
Platycapnos 


* w X * 


Fumariola 








Fumaría 


_— mm | -一 一 一 一 一 
viana, B. marginalis) ILZA! (B. mexicana), HGL (B. glomerata) 等 。 梧 
桐 科 的 某 些 属 也 具有 连续 式 的 特征 ,其 中 Waltheria 一 属 的 花粉 类 型 变异 较 多 。 

老 第 三 纪 的 化 石花 粉 证 据 也 说 明了 复合 萌发 孔 情 况 下 连续 式 系列 的 存在 。 Bessedik 
(1983) 对 西欧 下 第 三 系 发 现 的 Nagyipollis (Kedves 1962) 进行 了 现代 亲缘 关系 的 探 
讨 Bessedik，1983。 经 大 量 对 比 , 他 认为 该 化 石 属 与 现代 的 Buxus 花粉 最 接近 。 网 纹 的 
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Tab. 3 The pollen types in some species of Anemone 





植物 种 名 tricolpate polycolpate periporate 





Anemone patula 
Kungshanica 
subpedata 
multicaulis 
gelida 
coelestina 

. trullifolia 
souliei 
megaphylla 
robusta 
imbricata 
sibirica 
davidi 
altaica 
udensis 
reflexa 

. vitifolia 
silvestris 
shantungensis 


* * w w X 0 X 0 0 * X w # 六 9 * o 9» o * 


exigua 
brevistyla 
flaccida 
rossi 
glabrata 
delavayi 


kansuensis 





nanchuanensis 


vivularis 


xX w G& o E 9» % é * o» * 


. glaucifolia 


petioluloca * 





. begoniifolia 
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. coronaria 











Nagyipollis 花粉 在 地 层 年 代 上 的 分 布 具 有 如 下 形态 变异 阶段 (图 2): 

1. 早 一 中 始 新 世 : 三 孔 沟 阶段 (每 沟 含 3 一 6 孔 )。 

2. 中 一 晚 始 新 世 : 连续 式 进化 阶段 《该 时 期 完成 了 从 三 孔 沟 一 散 孔 沟 一 散 孔 的 整个 
演化 系列 )。 

3. 晚 始 新 志 一 早 浙 新 世 : 散 孔 类 型 的 完善 阶段 。 

2. 花粉 萌发 孔 排列 的 螺旋 化 

演变 成 周 孔 花粉 可 能 还 存在 某 些 别 的 途径 。 一 些 植物 花粉 萌发 孔 的 螺旋 状 排列 就 很 
可 能 与 系统 发 育 有 关 。 如 锦 葵 科 的 Sidalcea hickmanii, Gossypium hirsutum var. 
typicum 的 花粉 均 具 螺旋 分 布 的 孔 ; 而 该 科 绝 大 部 分 的 种 为 刺 纹 的 周 孔 类 型 。 螺旋 排列 


























108 植物 分 类 学 报 


28 卷 





图 2 具 网 纹 的 Nagyipollis (Buxus) 花粉 在 地 层 中 的 形态 序列 。 I 
连续 式 阶 段 ; TI- 一周 孔 阶段 ( 据 Bessedik，1983， 咯 简化 )。 





ZTE; II 一 一 


Fig. 2 Morphological succession of reticulate pollen type of Nagyipollis (Buxus), 


in the strata (simplified after Bessedik, 1983). 


essiformy stage; TII 一 一 periporate stage. 


的 孔 或 沟 还 见于 毛 芒 上 县、 梧桐 科 , 大 戟 科 、 黄 杨 科 等 的 一 些 属 种 中 。 

















I——tricolporate stage; Il——-Succ- 


萌发 孔 排列 的 螺旋 化 可 能 存在 如 下 形态 系列 ; 三 沟 型 一 螺旋 沟 型 (或 沟 缩短 为 孔 ) 一 
螺旋 状 多 孔 型 一 周 孔 型 。 螺 旋 化 是 连续 式 基本 系列 中 所 衍生 的 另 一 个 分 核 。 它 与 简单 孔 
《如 石竹 目 ) 或 复合 孔 ( 如 叶 下 珠 属 ) 的 连续 式 一 样 ， 都 朝 着 萌发 孔 分 布 高 度 对 称 化 的 周 孔 




















类 型 演化 。 
二 、 短 轴 式 系列 











所 谓 短 轴 式 是 指 花粉 极 轴 长 度 逐 渐变 短 的 一 系列 形态 变异 。 其 系统 进化 的 趋向 为 极 








轴 缩 短 的 扁 球 形 三 孔 类 型 ， 极 面 观 三 角形 一 圆 三 角形 ， 戎 发 孔 位 于 角 端 
1976)o 

短 轴 化 系列 主要 包含 如 下 基本 类 型 : 

1. 三 沟 类 型 (较为 原始 的 类 型 )。 

2. 三 拟 孔 沟 类 型 (花粉 近 球 形 )。 

3. 三 和 孔 沟 类 型 ( 沟 缩短 ,花粉 扁 球形 , 即 极 轴 二 赤道 轴 )。 
































(Van Campo, 
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图 3 短 轴 式 系列 的 花粉 类 型 。 
Fig. 3 Pollen types of Breviary series. 

4. 三 孔 类 型 ( 沟 消 失 或 与 孔 汇合 ,花粉 极 轴 很 短 )o 

许多 双子 时 木 本 植物 花粉 均 与 短 轴 式 系 列 有 关 。 如 桃 金 娘 且 、 山 龙眼 上 且 、 檀 香 且 和 和 柔 
黄花 序 类 几乎 所 有 的 种 类 都 属于 短 轴 式 花粉 类 型 。 与 其 相关 的 还 有 虎 耳 草 目 .蔷薇 目 、 豆 
EERTE HRH, ZEEF 

实际 上 ,许多 地 区 白垩 纪 被 子 植物 花粉 的 记录 已 经 证 实 了 短 轴 式 进化 方向 的 正确 性 。 
如 Doyle et al. (1975) 的 研究 表明 ,三 沟 类 出 现 于 早 白 垩 阿 普 梯 期 ;三 孔 沟 类 始 于 早 白 
亚 阿 尔 必 中 期 ; 扁 体 三 孔 类 见于 晚 白垩 赛 诺 曼 期 《Doyle，1969; Doyle et al., 1975), 中 
国 的 松 辽 盆 地 (高 瑞 禄 ,1982)、 江 西 等 地 的 白垩 纪 孢 粉 研究 也 揭示 了 相似 的 演化 序列 。 如 
江西 中 白垩 纪 各 花粉 阶段 为 :小 三 沟 粉 一 网 面 三 沟 粉 一 三 筷 沟 粉 一 克 氏 粉 《 江 西 省 地 质 
矿产 局 议 西 地 质 队 等 ,1985)。 这 方面 的 文献 还 有 Doyle (1969), Muller (1970), Norris 
et al. (1975), Singh(1975), 高 瑞 祺 (1982) 等 。 

前 面 提 到 ,连续 式 的 各 花粉 类 型 常常 出 现在 同一 种 甚至 同一 个 花药 里 。 然而 短 轴 式 
的 各 种 类 型 不 可 能 同时 存在 于 属 一 级 以 下 的 分 类 单元 中 。 只 有 在 较 大 的 植物 类 群 中 才能 
找到 该 系列 的 各 类 花粉 形态 。 如 柔 英 花序 类 就 包含 了 三 沟 类 (如 Quercus), ZILAR CN 
Fagus)\ 三 筷 类 (如 Betula, Corylus, Myrica)o 

短 轴 式 是 区 别 于 连续 式 的 另 一 种 基本 形态 系列 ， 它 的 各 个 演化 阶段 仍然 存在 一 些 衍 
生 类 型 ,并 组 成 次 一 级 系列 。 与 其 有 关 的 如 三 合 沟 、 副 合 沟 \ 三 合 孔 沟 \ 三 歧 补 、 赤 道 多 和 孔 
等 类 型 。 



























































结 语 


连续 式 和 短 轴 式 是 双子 叶 植 物 在 花粉 形态 上 的 两 个 基本 演化 系列 。 这 些 系 列 不 仅 体 
现在 现代 植物 花粉 中 ,同时 也 被 地 层 中 的 化 石花 粉 序列 所 证 实 。 
与 塔 赫 他 间 的 系统 作 一 对 比 可 以 发 现 , 毛 工 旭 所 衍生 的 一 些 类 群 均 属于 连续 式 系 列 ， 
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此 这 些 类 群 之 间 的 亲缘 关系 是 明显 的 (图 4)。 而 短 轴 式 系列 不 仅 包括 了 柔美 花序 类 ,还 
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存在 于 普 攻 月、 豆 目 、 生 检 茧 目 以 及 源 于 虎 耳 草 目的 众多 类 群 。 这 些 类 群 的 相互 关系 和 系 
统 进化 不 仅 表 现在 花粉 萌发 孔 类 型 上 的 变异 ,同时 还 与 花粉 外 壁 的 层次 及 结构 、 外 壁 的 表 
面 克 纹 、 花 粉 复合 体 的 数量 等 进化 因素 有 关 。 事 实 上 ,多 数 三 孔 类 花粉 的 外 避 复 盖 层 下 为 


























粒 结构 ,而 原始 的 三 沟 类 则 多 为 柱状 结构 。 由 于 柱状 结构 被 普遍 认为 属于 较为 进化 的 








外 壁 类 型 ,因此 , 短 轴 式 究竟 起 源 于 哪 一 类 三 沟 花粉 仍 有 待 进一步 探讨 。 
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